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麦の穂の形を決める分子機構
Molecular mechanism of inflorescence architecture in Triticeae




種から構成され, コムギ（Triticum aestivum）, オオムギ（Hordeum vulgare）, ライムギ（Secale 
cereal）のような主要穀物や Agropyron, Elymus, Leymus のような多年生の牧草を含む. コ
ムギは主に粉に加工され, パン, パスタなどに利用される . オオムギは主に飼料用あるい
は醸造用のモルトとして利用されている . コムギ , オオムギともにチグリス・ユーフラ
テス川流域北にあるザクロス山脈のふもとから地中海に沿ったレバント回廊の一帯, い
わゆる「肥沃な三日月地帯」と呼ばれる地域に起源し , その後ヨーロッパ, 北アフリカ, 
アメリカそしてアジアに伝播し, 現在では世界で最も広く栽培されている植物種のひと
つである (FAO 統計 ; http://www.fao.org.). 
　麦類の栽培化は約一万年前に始まり, 不安定な狩猟採集生活から安定な農耕生活への
転換に貢献し, メソポタミア文明, インダス文明, エジプト文明, 地中海文明などを興し
た. 植物の栽培化過程では“栽培化シンドローム”と呼ばれる共通の形質変化が見られ, 
大きく分けて次の三つが挙げられる. （1） 脱粒性の喪失 : 野生植物は成熟後に種子がば
らばらになり地面に落ちてしまうが栽培植物は種子が地面に落ちないため容易に収穫で
きる ; （2）種子休眠性の喪失 : 野生植物は種子の成熟後, 休眠状態に入るが栽培植物は
休眠性が浅くすぐに播種できる ; （3）可食部の増加 : 栽培植物は種子数が多く, 種子サ
イズが大きくなっている (Sakuma et al. 2011). 麦類の穂は遺伝的に多様な形態を示し 
（図 1）, 最終的な穀粒収量に直結するため現在も改良が進められている. 穂形態を制御
する遺伝的基礎を理解することは学術的な興味だけにとどまらず育種上も重要である 











（spike）と呼ばれ, 小穂が軸に直接付き分枝のないシンプルな構造を取る. 一方, イネや
ソルガムのような植物は分枝が生じる総状花序（panicle）をもつ. 進化的には総状花序
から穂状花序が生まれてきたという説が有力である（Vegetti & Anton 1995）. 
　麦類において一穂軸節当たりの小穂数は種分類に使われる重要な形質の一つである 
（表 1）. 大部分の属は一穂節に一つの小穂を付けるが, Crithopsis や Taeniatherum のよう
に二小穂を付けるタイプ, Elymus や Leymus のように節によって数が変動し, 一から五個
の小穂を付けるものもある（図 2; Sakuma et al. 2011）. コムギ属は一穂節に一小穂が付

































約 19,000 年前に出土したオオムギの穂は全て二条性で小穂脱落性を示し, 8400–9500
年前の遺跡からは二条性で小穂非脱落性のものが見つかっている. 六条性は約 8000–




　これまでに麦類で単離された穂の形態形成に関わる遺伝子について表 2 にまとめた. 
形態形成遺伝子は高い割合で転写因子をコードしているというが麦類においても同様で
ある. オオムギの小穂脱落性遺伝子Btr1/Btr2 は機能未知のタンパク質をコードしてお





遺伝子の一つである. 野生オオムギ (H. vulgare ssp. spontaneum) はすべて二条性で, 側列
小穂は不稔になる. 栽培オオムギには二条性と六条性が存在する. 二条オオムギの側列
小穂は外頴, 内頴, 雄蕊, 雌蕊の分化が正常に起こるが, それぞれの器官の発達が抑制さ




一の劣性遺伝子 Six-rowed spike1 (vrs1) によって制御される (vrs1 の ”v” は元来 vulgare
の v を指している ). vrs1 遺伝子はポジショナルクローニングによって単離され, ホメオ
ドメインロイシンジッパー I 型 (HD-Zip I) の転写因子をコードすることが明らかに
なった (Komatsuda et al. 2007). 六条性はこの HD-Zip I 転写因子の機能欠損によって二
条性から生じたことが示された. イネ科植物における比較ゲノム解析の結果, Vrs1 遺伝
子は麦類に特有の遺伝子重複によって生じたコピー遺伝子の機能分化によって誕生した
ことがわかった (Sakuma et al. 2010). イネ, ブラキポディウム, ソルガム, トウモロコシ
等にはVrs1 相同遺伝子は存在せず, 比較的新しい遺伝子であることが示された. 祖先的
な遺伝子 HvHox2 はイネ科に広く存在し, その機能は植物組織全体で発現し, 機能欠損個
体が獲得できないことから生存に必須なものであることが示唆された. それに対して
Vrs1 は幼穂期の側列小穂で特異的に発現し, 特に雌蕊で強く発現することがわかった 
( 図 4 ; Sakuma et al. 2013). vrs1 突然変異体は 48 系統も存在し, すべて六条性を示した . 
これらの突然変異体では側列小穂の稔性以外に変化がなく, Vrs1 遺伝子は他の器官に影
響を与えないものであることがわかった. コムギにも Vrs1 相同遺伝子が存在し, オオム
ギ同様特異的な発現をすることがわかった (Sakuma et al. in preparation). 
　オオムギには vrs1 以外にも六条性を示す 4 つの突然変異体が存在し, vrs2, vrs3, vrs4, 
intermedium-c (int-c) と呼ばれる. この内, vrs4 と int-c について原因遺伝子の同定が行な
われた. ポジショナルクローニングによって Vrs4 はトウモロコシ RAMOSA2 相同遺伝子 
(HvRA2) であることがわかった. また, 複数系
統の vrs4 突然変異体を用いた配列解析から
HvRA2 の変異によって表現型変化が生じる事
が証明された (Koppolu et al. 2013). さらに, 
Vrs4 は Vrs1 の上流に位置して転写活性化因子
として働くことが示唆された ( 図 4; Sakuma 
et al. 2013). Int-c は ト ウ モ ロ コ シ teocinte 




献している. さらに, int-c は tb1 同様に分げつ
数を抑制する機能を持つことがわかった 





のが存在する. オオムギ compositum2 (com2) 突然変異体の原因遺伝子をポジショナルク
ローニングによって単離したところ, イネ frizzy panicle (FZP ; Komatsu et al. 2003) の相
同遺伝子であることがわかった (Poursarebani et al. 2015). Com2 は主列小穂と側列小
穂の境界領域で発現し, 腋性花序メリステムの発生を抑制していると考えられる. Com2
は Vrs4 の制御下にあり ( 図 4）, vrs4 突然変異体で現れる小穂数の増加（分枝穂）の説
明ができる. しかし, オオムギ属が示す三小穂を規定するものではなく, どのようにオオ
ムギが三小穂を形成するのかは未だにわからない. 
　コムギにも com2 相同遺伝子 (bhm, bht, mrs1) が存在し, 四倍体コムギでは bht 遺伝子の
A ゲノム (TtBH-A1) に変異が生じると分枝穂を形成する (Poursarebani et al. 2015). 六
倍体コムギでは A ゲノムと D ゲノムの機能欠損により, 分枝穂あるいは過剰な小穂を
形成する (Dobrovolskaya et al. 2015). コムギの分枝穂は穀粒数が劇的に増加するが, 
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